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Resumen

La  dinámica  y  el  funcionamiento  de  las  dehesas  mediterráneas  están  siendo 
amenazados por el incremento de aridez pronosticado por los modelos de cambio 
climático. Los árboles podrían ejercer un efecto mitigador en estos ecosistemas, 
pero aún se sabe muy poco sobre este papel potencial.  Para ello, diseñamos un 
experimento manipulativo de exclusión de lluvia y aumento de temperatura en 
dehesas  del  sur  de  España,  con  parcelas  experimentales  repartidas 
equitativamente en los dos hábitats más representativos (bajo árbol y pastizal). Los 
escenarios climáticos alteraron la comunidad de herbáceas y, como consecuencia, 
algunas propiedades ecosistémicas se vieron modificadas significativamente. Por 
un lado, el calentamiento experimental aumentó la productividad primaria neta, 
pero  redujo  la  digestibilidad  del  pasto.  Por  otro  lado,  el  incremento  de  aridez 
redujo  la  productividad  del  pasto,  pero  aumentó  su  contenido  en  proteínas  y 
lípidos  totales.  Finalmente,  el  aumento  de  temperatura  aumentó  la  tasa  de 
respiración  del  suelo,  pero  redujo  la  tasa  de  descomposición  de  hojarasca, 
probablemente  inducido  por  cambios  en  las  características  morfológicas  y/o 
químicas de la vegetación. Algunos de estos efectos inducidos por el clima fueron 
más pronunciados en los pastizales, lo que sugiere un papel amortiguador de los 
árboles en la mitigación del impacto del cambio climático.
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1. Introducción

Los ecosistemas terrestres se encuentran cada vez más expuestos a alteraciones 
climáticas  sin  precedentes,  que  pueden  llegar  a  amenazar  su  persistencia  y 
funcionamiento a medio-largo plazo. En particular, los ecosistemas mediterráneos 
se consideran un “hotspot” de biodiversidad (MYERS et al., 2000), pero también de 
vulnerabilidad a las condiciones de mayor aridez pronosticadas por los modelos de 
cambio climático (OCHOA-HUESO et al., 2017). Entre los ecosistemas mediterráneos 
destacan los sistemas de dehesas, cuya relevancia ecológica y socio-económica se 
manifiesta no solo por su enorme extensión en Europa y otras regiones del mundo, 
sino también por la alta diversidad de servicios ecosistémicos que proporcionan 
(MARAÑÓN  et  al.,  2020).  Entre  éstos  destaca  la  producción  de  pastos  para  el 
ganado,  su  papel  como  reservorios  de  carbono,  su  alto  valor  cultural  para  el 
ecoturismo y la recreación, así como su capacidad para el aprovisionamiento de 
multitud de productos (corcho, cultivo de cereales, madera, carbón, setas, etc.). Sin 
embargo, la sostenibilidad y persistencia a largo plazo de estos ecosistemas han 
sido  seriamente  cuestionadas  en  las  últimas  décadas  debido  al  aumento  de  la 
temperatura y al notable descenso del nivel de precipitaciones (IPCC, 2021). Estas 
condiciones  de  mayor  aridez  podrían  alterar  la  diversidad  y  composición 
funcional  tanto  de  la  vegetación  como  de  la  biota  del  suelo,  con  fuertes 
repercusiones sobre una serie de propiedades ecosistémicas clave.

Estudios previos han detectado un impacto diferencial del cambio climático según 
la  identidad del  estresor  abiótico.  Por  un lado,  un aumento  de  la  temperatura 
tiende  a  adelantar  la  madurez  de  las  plantas  e  incrementar  su  rendimiento 
fotosintético, lo que se traduce en una mayor eficiencia en el uso de nutrientes y 
una productividad primaria neta más elevada (MARTÍNEZ et al., 2014; VICIEDO et 
al., 2019). Sin embargo, el calentamiento reduce el periodo en el que la biomasa 
vegetal muestra una calidad óptima, aumentando el contenido de fibras y lignina y 
reduciendo así su digestibilidad (ANSQUER et al., 2009; DUMONT et al., 2015; LEE et 
al., 2017; HABERMANN et al., 2019b). Este aumento de la biomasa vegetal mediado 
por la temperatura reduce la cantidad de luz que llega al suelo y puede dificultar la 
germinación de  las  semillas  y  el  crecimiento de  las  plántulas  de  determinadas 
especies  (MILBERG et  al.,  2000;  KOLB et  al.,  2016).  Así,  las  especies  con menor 
capacidad  competitiva  podrían  ser  sustituidas  por  otras  con  rasgos  mejor 
adaptados para la captación lumínica, potenciando su dominancia y provocando 
una disminución de la diversidad vegetal. Además, la temperatura afecta a varios 
procesos biogeoquímicos que acontecen en el suelo, como la descomposición de la 
materia orgánica o  el  metabolismo radicular  y  microbiano (RAICH et  al.,  2002; 
FLANAGAN et al., 2013), siendo considerada el factor más importante que controla 
la respiración del suelo en ecosistemas de todo el mundo (WANG et al., 2014; L. LIU 
et al., 2016).

Por otro lado, una disminución del nivel de precipitaciones puede conllevar un 
decremento en la producción y calidad del pasto dado que el déficit hídrico limita 
el  crecimiento y el  desarrollo de nuevos órganos,  acelera la senescencia de las 
hojas, altera el contenido de fibras y azúcares, y reubica los diferentes nutrientes y 
carbohidratos de las hojas a las raíces, disminuyendo así la digestibilidad del pasto 
(ROSA  et  al.,  2009;  DURAND  et  al.,  2010;  DUMONT  et  al.,  2015).  Además,  un 
incremento del estrés hídrico podría alterar la comunidad vegetal, dificultando el 
establecimiento y la supervivencia de las especies con mayores requerimientos de 
agua (WANG et al., 2010; WESTERN et al., 2015).
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Finalmente, existe muy poca información sobre cómo ambos estresores climáticos 
podrían  influir  en  otros  rasgos  nutricionales  del  pasto,  más  allá  de  su 
digestibilidad. Estudios recientes han demostrado que el contenido de proteínas y 
lípidos influye significativamente en la nutrición del ganado y en los productos 
alimenticios derivados de él (GLASSER et al., 2013; SU et al., 2022). Además de la 
proteína  bruta,  un  suministro  adecuado  y  equilibrado  de  aminoácidos, 
especialmente de aminoácidos esenciales, es crucial para un óptimo crecimiento y 
desarrollo  del  ganado.  La  ingesta  de  estos  compuestos  es  particularmente 
relevante, pues deben obtenerse necesariamente a través de la dieta, ya que la 
mayoría de los animales no tienen capacidad para sintetizarlos (WU et al., 2014). A 
pesar del indudable valor de todos estos estudios, comprender el efecto individual 
de  ambos  motores  de  cambio  climático  proporciona  una  visión  parcial  del 
panorama general, ya que uno de ellos puede amplificar o atenuar el impacto del 
otro. Por lo tanto, para predecir con precisión el impacto del cambio climático en la 
dinámica  poblacional  y  el  funcionamiento  de  los  ecosistemas,  es  fundamental 
evaluar los efectos combinados e interactivos del calentamiento y la sequía.

Sería esperable que la incidencia del  cambio climático sobre la vegetación y el 
funcionamiento  de  estos  ecosistemas  sea  espacialmente  heterogénea  debido  al 
mosaico de condiciones bióticas y abióticas originado por los árboles dispersos que 
caracterizan a los sistemas de dehesas. De este modo, los árboles reducen el estrés 
abiótico  al  atenuar  la  temperatura  del  aire  y  el  suelo,  disminuyen  la 
evapotranspiración  y  con  ello  aminoran  el  estrés  hídrico  de  las  comunidades 
herbáceas que crecen bajo sus copas (FROST Y MCDOUGALD, 1989; BELSKY, 1994; 
MORENO, 2008). Además, los árboles favorecen la elevación hidráulica desde las 
capas  más  húmedas  del  suelo  (Ludwig  et  al.,  2003;  2004a,  b)  y  mejoran  la 
infiltración de agua (JOFFRE & RAMBAL, 1988). Asimismo, la descomposición de su 
hojarasca proporciona un mayor aporte de nutrientes y materia orgánica al suelo, 
lo que mejora la calidad del pasto que crece bajo la copa de los árboles (LUDWIG et 
al., 2008; CUBERA et al., 2009; BARNES et al., 2011). Todos estos beneficios de los 
árboles dispersos típicos de las dehesas sugieren que podrían contribuir a mitigar 
el  impacto  del  cambio  climático  en  el  funcionamiento  de  estos  ecosistemas 
(JENTSCH & BEIERKUHNLEIN, 2008; FAY et al., 2011; TRAMBLAY et al., 2020). Sin 
embargo, este aspecto ha sido escasamente estudiado de manera experimental en 
la región mediterránea.

2. Objetivos

  El objetivo general de este estudio consiste en analizar de manera experimental el 
impacto  del  incremento  de  temperatura,  la  disminución  del  nivel  de 
precipitaciones - y su interacción - sobre la composición del estrato herbáceo, y sus 
repercusiones en el funcionamiento de ecosistemas mediterráneos de tipo sabana 
(dehesas).  Concretamente,  hemos  usado  una  perspectiva  multifuncional  para 
analizar  los  efectos  de  ambos estresores  climáticos  sobre  una alta  variedad de 
propiedades ecosistémicas clave, tanto a nivel aéreo (productividad primaria neta, 
digestibilidad  del  pasto,  y  contenido  proteico,  aminoacídico  y  lipídico  de  la 
biomasa vegetal) como a nivel edáfico (tasas de descomposición de la hojarasca y 
de respiración del suelo). Además, evaluamos el posible efecto del arbolado para 
mitigar  los  impactos  de  los  cambios  en el  clima sobre  todas  estas  propiedades 
ecosistémicas.

3. Metodología

3.1 Zona de estudio
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El área de estudio se encuentra ubicado en la cordillera de Sierra Morena, en el 
suroeste  de  España  (38º  22'  50,64"  N,  4º  45'  27,69"  O;  Valle  de  los  Pedroches, 
Córdoba).  El  clima  es  de  tipo  continental-mediterráneo,  con  una  precipitación 
media anual de 416 mm/año y una temperatura media anual de 15,4 ºC. Enero es el 
mes más frío, con una temperatura media de 5,9 º C, y julio es el más caluroso, con 
una media de 26,9 º C (estación meteorológica IFAPA, Hinojosa del Duque; 2010-
2020,  https://www.juntadeandalucia.es/agriculturaypesca/ifapa/riaweb/web/
estacion/14/102). La vegetación está constituida por un estrato denso de especies 
herbáceas  (  80%),  mostrando  una  riqueza  media  de  9,6  ±  0,3  especies/m≥ 2 y 
dominada por herbáceas anuales nativas como  Sinapis alba L.,  Avena sterilis L., 
Erodium  moschatum L.  y  Hordeum  murinum L.  El  estrato  arbóreo  ocupa 
aproximadamente el 20% de la cobertura total y está compuesto por individuos 
aislados de  Quercus ilex subsp.  ballota (Desf.) Samp., con una densidad media de 
14,5 ± 1,3 árboles/ha.

3.2 Diseño experimental

El  trabajo  experimental  se  llevó a  cabo en tres  dehesas  próximas entre  sí  con 
características similares en cuanto a densidad de árboles, pendiente y orientación. 
En septiembre de 2016 se instalaron un total de 36 parcelas de muestreo de 4 × 6 m 
delimitadas mediante cancillas ganaderas, para evitar posibles daños por parte del 
ganado.  Estas  parcelas,  cuya  distancia  mínima  entre  ellas  fue  de  20  m,  se 
repartieron equitativamente en las tres fincas de estudio y en los dos hábitats más 
frecuentes en los ecosistemas de dehesas. Así, la mitad de las parcelas se instalaron 
bajo la copa de árboles aislados y la otra mitad en pastizal abierto (a más de 10 m 
de distancia del borde de la copa de los árboles). En cada parcela se colocó una 
unidad experimental denominada "control" (cuadro de 2,5 × 2,5 m) expuesta a las 
condiciones  actuales  de  temperatura  y  precipitación,  y  tres  unidades  donde se 
manipularon  las  condiciones  climáticas  ("calentamiento",  "sequía"  y  su 
combinación  "calentamiento  +  sequía"),  con  el  fin  de  simular  los  cambios 
pronosticados para el periodo 2040-2070 en el área mediterránea (IPCC, 2021). Para 
reproducir el aumento de temperatura previsto (tratamiento de "calentamiento"), 
en cada parcela se instalaron cuatro cámaras abiertas en su parte superior [OTCs, 
del inglés Open Top Chambers, Marion et al. (1997)], que aumentan entre 2 y 3 ºC la 
temperatura  del  interior.  Estas  consisten  en  tronco-pirámides  hexagonales 
compuestas por paneles inclinados de 40 × 50 × 32 cm de metacrilato sin filtro UV 
(Faberplast,  Madrid)  para  evitar  modificar  el  espectro  de  luz  y  permitir  la 
transmisión de longitudes de onda entre 280 y 750 nm. El tratamiento de "sequía" 
se simuló mediante la construcción de casetas de exclusión de lluvia (2,5 × 2,5 × 1,5 
m),  con 6 canaletas de metacrilato en forma de "V" (de 11 cm de ancho y una 
separación de 36 cm entre sí), inclinadas con un ángulo de 20º siguiendo el diseño 
de  MATÍAS  et  al.  (2012).  Éstas  reducen  un  tercio  la  cantidad  total  de  la 
precipitación que cae sobre la superficie del suelo (YAHDJIAN & SALA, 2002). Bajo 
estas casetas de exclusión de lluvia se colocaron dos de las cuatro OTCs instaladas 
en  cada  parcela  para  analizar  el  impacto  del  aumento  de  temperatura  y  la 
exclusión de  lluvia  simultáneamente  (tratamiento  "calentamiento  +  sequía").  El 
diseño experimental resultó en un total de 144 unidades experimentales (3 dehesas 
× 2 hábitats × 4 tratamientos climáticos × 6 réplicas).

3.3 Muestreo de la vegetación 

Con  el  fin  de  determinar  la  composición  de  especies  en  cada  una  de  las  144 
unidades experimentales,  se realizaron dos censos anuales:  uno a principios de 
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primavera para identificar especies de floración más temprana (mediados-finales 
de  marzo)  y  otro  a  finales  de  primavera  para  recoger  aquellas  especies  de 
fenología más tardía (finales de abril-principios de mayo), incluyendo así todo el 
espectro  fenológico  de  floración.  Dichos  censos  se  realizaron  usando  cuatro 
cuadros de PVC de 21 × 21 cm divididos a su vez en 9 cuadrículas de 7 × 7 cm, 
donde se contabilizaron las especies más abundantes y el número de cuadrículas 
en las que aparecía cada una de ellas. Las frecuencias de las especies se calcularon 
en cada una de las 144 unidades experimentales a partir del número de cuadrados 
donde estuvo presente cada una de ellas.

3. 4 Cuantificación de propiedades ecosistémicas

Para  cuantificar  la  productividad  primaria  neta  se  recolectó  la  biomasa  aérea 
producida en cada una de las 144 unidades experimentales utilizando cuadrantes 
de 50 × 50 cm. Las muestras se recogieron al final del ciclo vegetativo (finales de 
junio)  durante  tres  años  consecutivos  (2017,  2018  y  2019).  Las  muestras 
recolectadas se limpiaron de material no herbáceo y se determinó la biomasa seca 
con una balanza de precisión después de secarla en una estufa a 60 ºC durante 48 
horas.

Para estimar la calidad del pasto, se cuantificaron diferentes variables tras moler 
las muestras de biomasa seca usando un molino IKA. Por un lado, dichas muestras 
se escanearon con un espectrofotómetro LabSpec 5000 (350-2500 nm; ASD Inc., 
Boulder, Colorado, EEUU) usando el software IndicoPro6.0 (ASD Inc., Boulder, CO, 
E.E.U.U.)  a  fin  de  calcular  el  índice  de  digestibilidad  enzimática  de  la  materia 
orgánica mediante  espectroscopia  de  reflectancia  en el  infrarrojo  cercano (Vis-
NIRS, del inglés Visible Near-Infrared Spectroscopy). Por otro lado, se determinó el 
contenido de proteínas totales mediante microanálisis elemental del contenido de 
nitrógeno  utilizando  un  analizador  LECO  CN-828  (St.  Joseph,  MI,  EEUU).  El 
contenido de aminoácidos se evaluó siguiendo el método descrito por ALAIZ et al. 
(1992). Las muestras se sometieron a hidrólisis utilizando 4 mL de HCl 6 N durante 
24  horas  a  una  temperatura  de  110  ºC  bajo  una  atmósfera  de  nitrógeno. 
Posteriormente, las muestras se secaron mediante un evaporador rotatorio y se 
reconstituyeron en 10 mL de una solución de borato de sodio 1 M a pH 9,0.  El  
proceso de derivatización se llevó a cabo a 50 ºC durante 50 minutos utilizando 
etoximetilenmalonato  de  dietilo  (Sigma  Chemical  Co.,  Missouri,  EEUU).  Para  la 
separación de aminoácidos se  empleó un sistema de Cromatografía  Líquida de 
Ultra Alta Eficiencia (UPLC), utilizando una columna de fase inversa (XSelect HSS 
T3  2.5  µm  de  3,0  ×  150  mm,  Waters,  Massachusetts,  EEUU)  en  un  sistema  de 
gradiente  binario.  Finalmente,  se  determinó  el  contenido  de  lípidos  totales, 
siguiendo el método descrito por HARA & y RADIN (1978). Para ello, las muestras 
vegetales se molieron utilizando 5 mL de isopropanol, y la mezcla resultante se 
calentó  a  una  temperatura  de  80  ºC  durante  15  minutos.  Posteriormente,  se 
añadieron 7,5 mL de una solución de hexano:isopropanol en una proporción de 3:2 
y la mezcla se agitó vigorosamente. Además, se añadieron 5 mL de una solución de 
sulfato de sodio al 6,25%. Ésto se centrifugó y la fase superior, que contenía los  
lípidos,  se  transfirió  a  un  tubo.  La  fase  acuosa  se  sometió  a  otra  extracción 
utilizando  9,4  mL  de  una  solución  de  hexano:isopropanol.  La  fase  superior 
obtenida  en  esta  segunda  extracción  se  combinó  con  la  fase  previamente 
recolectada. Los ácidos grasos se metilaron añadiendo 3 mL de una solución de 
metanol:tolueno:ácido  sulfúrico  (88:10:2,  v/v/v)  a  80  ºC  durante  1  hora. 
Posteriormente,  los  ésteres  metílicos  se  extrajeron  dos  veces  con heptano y  se 
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analizaron mediante un cromatógrafo de gases (Perkin-Elmer Clarus 500 equipado 
con una columna Supelco SP-2380). Se utilizó ácido heptadecanoico como estándar 
interno para la cuantificación de lípidos y ácidos grasos.

La tasa de descomposición de hojarasca se determinó usando 3 g de hojarasca 
procedente de las muestras de biomasa vegetal que se recolectaron previamente 
para  estimar  la  productividad  primaria  neta.  Estas  muestras  se  secaron  en  la 
estufa durante 48 horas a 60 ºC y se pesaron usando una balanza de precisión. 
Posteriormente, se introdujeron en bolsas de 9,7 x 10 cm con una luz de malla de 
1,5 mm, y se instalaron en el campo a principios de verano (coincidiendo con el 
pico  de  senescencia  de  la  comunidad  herbácea)  en  las  mismas  unidades 
experimentales de las que procedía la biomasa vegetal. A finales de primavera, se 
recogieron y se secaron durante 48 horas en la estufa a 60 ºC para cuantificar su 
peso final. Para calcular la tasa de descomposición se utilizó la fórmula descrita 
por WIDER & LANG (1982).

Finalmente, se tomaron medidas puntuales de respiración de suelo en cada una de 
las 144 unidades experimentales. La respiración del suelo se midió cada dos meses 
en 2017, y durante la primavera (mayo) y el otoño (octubre) en 2018, utilizando un 
analizador  de  gas  infrarrojo  LI-6400  con  una  cámara  de  flujo  de  CO2  6400-09 
(LICOR Inc., Lincoln, NE, USA). Se realizaron tres medidas consecutivas por unidad 
experimental,  generalmente tomadas entre las 11:00 a.m. y las 17:00 p.m. Estas 
medidas se llevaron a cabo en collares de PVC (diámetro 10,5  × altura 10 cm), 
instalados en diciembre de 2016 en cada una de las unidades experimentales. Los 
collares fueron insertados en el suelo a una profundidad de 5 cm, y y la biomasa 
vegetal  aérea  fue  periódicamente  eliminada  de  su  interior  para  cuantificar 
únicamente la respiración del suelo (y no de la vegetación). En este manuscrito 
solo se muestran los resultados de la primavera de 2017, donde se detectaron las 
mayores diferencias entre tratamientos climáticos.

3.5 Análisis estadístico

Se aplicaron modelos lineales de efectos mixtos (modelo ‘lme’) para analizar los 
efectos individuales y combinados del cambio climático y el tipo de hábitat sobre 
las abundancias relativas de las especies herbáceas dominantes, así como sobre las 
siete propiedades ecosistémicas cuantificadas en este estudio. En ambos casos, el 
calentamiento (tratamientos W y WD versus C y D), la reducción de precipitaciones 
(tratamientos C y W versus D y WD), el tipo de hábitat (bajo árbol versus pastizal) y 
sus  interacciones  de  dos  y  tres  vías  se  trataron  como efectos  fijos.  La  parcela 
experimental fue tratada como factor aleatorio. Estos análisis fueron ejecutados en 
R, utilizando las funciones ‘lme’ y ‘anova.lme’.

4. Resultados

  Tanto el aumento de la temperatura como la exclusión de lluvia ejercieron un 
impacto significativo en la abundancia relativa de algunas especies de plantas. Así, 
en  el  interior  de  las  OTCs  se  registraron  valores  de  abundancia  más  altos  en 
Sonchus oleraceus  L., Avena barbata PottexLink y  Carduus pycnocephalus  L., pero 
también una disminución significativa en la abundancia relativa de otras especies, 
como  fue  el  caso  de  Sinapis  alba  L.,  Erodium  moschatum  (L.)L'Hér.,  Echium 
plantagineum L., Plantago lagopus L. y  Medicago polymorpha L. (Fig. 1A y 1B). La 
sequía  experimental  también  alteró  la  composición  de  especies  herbáceas, 
aumentando  la  abundancia  de  Sinapis  alba y  Carduus  pycnocephalus, y 
disminuyendo la abundancia de Bromus diandrus Roth (Fig. 1A y 1B).
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Figura 1. Cambios en la abundancia relativa (%) de especies herbáceas de floración 
temprana (A) y especies de floración tardía (B) en respuesta al aumento experimental 
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de  temperatura  (“Calentamiento”,  barras  de  color  negro)  y  a  la  reducción  de  la 
precipitación  (“Sequía”,  barras  de  color  gris).  Los  datos  representan  diferencias 
respecto a las condiciones ambientales sin manipulación. Las diferencias estadísticas 
se indican con un asterisco (p < 0,05) o con el símbolo "+" (diferencias marginalmente 
significativas, p < 0,1).

La mayor parte de las propiedades ecosistémicas cuantificadas en este estudio se 
vieron alteradas en respuesta a los tratamientos climáticos (Fig. 2). Por un lado, el 
aumento de temperatura aumentó significativamente la productividad primaria 
neta, pero redujo el grado de digestibilidad del pasto. Por el contrario, la reducción 
de las precipitaciones provocó una disminución significativa de la productividad 
primaria neta, pero ningún impacto significativo sobre la digestibilidad del pasto. 
Sin  embargo,  dos  de  las  cuatro  variables  asociadas  a  la  calidad  del  pasto 
respondieron significativamente al aumento experimental de sequía, detectándose 
un mayor contenido de proteínas y lípidos totales en los pastos localizados bajo las 
infraestructuras  de  exclusión de  lluvia.  Por  otro  lado,  las  propiedades  edáficas 
también  respondieron  significativamente  a  los  tratamientos  climáticos  (Fig.  2). 
Concretamente, la tasa de respiración de suelo aumentó con mayor temperatura y 
disminuyó bajo condiciones más secas. Por último, la tasa de descomposición de 
hojarasca se vio afectada por el aumento de temperatura, registrándose valores 
mucho más bajos en el interior de las OTCs (Fig. 2).

Figura 2. Impacto de los dos estresores climáticos (calentamiento en color negro y 
sequía en color blanco) sobre las siete propiedades ecosistémicas consideradas en 
este  estudio.  Se  representa  el  valor  promedio  de  las  diferencias  entre  parcelas 
manipuladas climáticamente (mediante cámaras de calentamiento o exclusiones de 
lluvia)  y  parcelas en condiciones ambiente (no manipuladas).  Con el  fin de poder 
comparar el impacto de ambos estresores climáticos sobre las diferentes propiedades 
ecosistémicas  independientemente  de  la  magnitud  de  sus  valores,  todas  estas 
variables  fueron  previamente  escaladas  en  un  rango  de  0  a  1.  Los  efectos 
significativos de los estresores climáticos son expresados mediante asteriscos (* p < 
0,05; ** p < 0,01; *** p < 0,001).

De manera interesante, los efectos de los estresores climáticos sobre algunas de las 
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propiedades ecosistémicas difirieron en función del tipo de hábitat (Tabla 1). Así, la 
reducción  de  la  digestibilidad  del  pasto  en  condiciones  de  calentamiento  fue 
significativa  en  las  parcelas  ubicadas  en  pastizal  abierto,  pero  no  en  aquellas 
localizadas bajo el  dosel arbóreo.  Del mismo modo, las diferencias encontradas 
entre escenarios climáticos para la tasa de respiración de suelo solo aparecieron en 
los  hábitats  de  pastizal.  El  resto  de  propiedades  ecosistémicas  mostraron  una 
tendencia similar en ambos tipos de hábitats (Tabla 1).

Tabla  1.  Resumen  del  grado  de  significación  de  los  efectos  ejercidos  por  ambos 
estresores  climáticos  (i.e.  calentamiento  y  sequía)  sobre  siete  propiedades 
ecosistémicas  (productividad  primaria  neta,  digestibilidad  del  pasto,  proteínas 
totales, lípidos totales, aminoácidos esenciales, tasa de descomposición de hojarasca 
y  tasa de  respiración de suelo)  en función del  tipo de  hábitat  (bajo  árbol  versus 
pastizal).

5. Discusión

Los resultados de nuestro experimento de simulación de cambio climático indican 
que las futuras condiciones climáticas podrían alterar tanto la composición vegetal 
del estrato herbáceo como el funcionamiento de las dehesas mediterráneas, con 
efectos contrastados de los dos estresores abióticos estudiados.

5.1  Impacto del  cambio climático sobre la  composición y funcionamiento de la 
vegetación herbácea

Los  resultados  de  nuestro  estudio  experimental  en  dehesas  del  sur  de  España 
indican que la producción de pastos (tanto en cantidad como en calidad) podría 
verse  alterada  bajo  escenarios  futuros  de  mayor  aridez.  Así,  el  calentamiento 
experimental indujo un aumento significativo de la productividad primaria neta, 
mientras que la reducción de lluvia ocasionó el efecto contrario. Estudios previos 
han demostrado que una mayor temperatura tiende a potenciar el crecimiento de 
las plantas al aumentar la tasa fotosintética y prolongar el período de actividad 
vegetativa  como  resultado  de  una  germinación  más  temprana  y  un  inicio 
anticipado  del  follaje  (PIAO  et  al.,  2019).  Por  otro  lado,  la  reducción  de  la 
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productividad primaria neta causada por la disminución de la lluvia podría ser 
consecuencia de una menor disponibilidad de agua en el suelo para las plantas, lo 
que dificulta el establecimiento de plántulas y reduce la actividad fotosintética y el 
desarrollo de las mismas (DIMITRAKOPOULOS & BEMMERZOUK, 2003). Además, la 
reducción  de  agua  en  el  suelo  también  tiende  a  reducir  la  disponibilidad  de 
nutrientes para las plantas al verse limitados algunos procesos microbianos del 
suelo y, por ende, los flujos de CO2 del ecosistema, lo que se traduce en un descenso 
de la productividad primaria neta (SARDANS et al.,  2008; WU et al.,  2011).  Este 
resultado coincide con trabajos previos que mostraron evidencias de un impacto 
negativo del estrés hídrico sobre la diversidad de la vegetación y la productividad 
primaria neta (WELTZIN et al., 2003; KOCHY et al., 2008; STERNBERG et al., 2015).

Tanto  la  sequía  experimental  como  el  calentamiento  ejercieron  un  impacto 
significativo en la calidad de los pastos. En primer lugar, la digestibilidad del pasto 
fue significativamente menor en aquellas  unidades experimentales sometidas a 
calentamiento.  Este  resultado  podría  ser  debido  a  que  las  plantas  tienden  a 
adelantar su periodo reproductivo en respuesta al  aumento de la  temperatura, 
alcanzando  antes  la  madurez  y  la  senescencia  (WHITTINGTON  et  al.,  2015; 
VALENCIA  et  al.,  2016;  MOORE  &  LAUENROTH,  2017).  En  general,  las  plantas 
maduras muestran un mayor contenido de fibras y lignina, y una reducción del 
nivel  de  proteínas,  disminuyendo  así  su  digestibilidad  (NEEL  et  al.,  2008; 
NORDHEIM-VIKEN et al., 2009; HABERMANN et al., 2019b). En segundo lugar, las 
comunidades  vegetales  sometidas  a  sequía  experimental  acumularon  mayor 
cantidad de  proteínas  y  lípidos  totales  en su  biomasa aérea,  mejorando así  su 
calidad. Esto coincide con estudios previos que encontraron un mayor contenido 
en  ambos  tipos  de  nutrientes  en  algunas  especies  de  plantas  sometidas  a 
condiciones más estresantes, como resultado de un mecanismo de tolerancia a la 
sequía  (LI  et  al.,  2018;  MI  et  al.,  2022).  Por  ejemplo,  la  proteína  cruda  suele 
aumentar como resultado de la acumulación de N cuando se intensifica el déficit 
hídrico  (ABREU et  al.,  1993;  DUMONT et  al.,  2015),  principalmente  debido  a  la 
síntesis de proteínas inducidas por el estrés para mantener el potencial osmótico 
de las células y el estado fisiológico de la planta (LI et al., 2010).

Además de los efectos directos de ambos estresores climáticos, el cambio climático 
también  podría  afectar  indirectamente  a  las  propiedades  ecosistémicas 
cuantificadas en este estudio a través de cambios significativos en la composición 
de especies del estrato herbáceo y en los rasgos funcionales de las comunidades 
vegetales (KLANDERUD & TOTLAND, 2005; GORNISH & TYLIANAKIS, 2013). Por un 
lado, nuestros resultados revelaron que las gramíneas tienden a incrementar su 
abundancia tras un aumento experimental de la temperatura (HIDALGO-GÁLVEZ 
et al. 2022), como fue el caso de  Avena barbata Pott ex Link. Este predominio de 
gramíneas  en  condiciones  más  cálidas  podría  explicar  parcialmente  la  mayor 
productividad primaria neta y la menor digestibilidad del pasto detectada en el 
tratamiento  experimental  de  calentamiento.  De  manera  similar,  Vázquez  de 
Aldana et al. (2008) demostraron que un aumento de las precipitaciones durante la 
primavera favoreció la presencia de leguminosas, lo que proporciona un pasto con 
mayor contenido proteico y mejor digestibilidad, mientras que en primaveras más 
secas aumentó la proporción de gramíneas y, por lo tanto, el contenido de lignina 
fue más elevado. Por otro lado, las comunidades vegetales exhibieron mayor altura 
media en el  tratamiento de calentamiento y menor porte en aquellas unidades 
experimentales sometidas a una reducción del nivel de precipitaciones (HIDALGO-
GÁLVEZ  et  al.  2022).  Esto  podría  explicar  el  incremento  de  la  productividad 
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primaria  neta  con  el  calentamiento  simulado  en  este  estudio,  dada  la  alta 
correlación detectada entre esta variable respuesta y la altura de las  plantas a 
nivel  de  comunidad.  Estudios  previos  también  encontraron  que  la  altura  y  la 
biomasa vegetal incrementaron con el aumento de la temperatura (CHANG et al., 
2005; HABERMANN et al., 2019a, c) como consecuencia de una aceleración de las 
reacciones bioquímicas en la comunidad herbácea (COPELAND, 2000).

5.2 Impacto del cambio climático sobre los procesos biogeoquímicos del suelo

Los resultados de nuestro trabajo experimental demuestran que algunos procesos 
biogeoquímicos  que  acontecen  en  el  suelo,  como  la  tasa  de  respiración  y  de 
descomposición de hojarasca, podrían verse alterados bajo escenarios futuros de 
mayor aridez. Por un lado, la respiración del suelo aumentó significativamente en 
el tratamiento de calentamiento durante el periodo de muestreo. Este hallazgo es 
similar al encontrado previamente en diferentes regiones del mundo, como zonas 
boreales (TREMBLAY et al., 2018), templadas (LIU et al., 2016b), áridas (LIU et al., 
2016c)  y  mediterráneas  (ESCOLAR  et  al.,  2015;  REYNOLDS  et  al.,  2015).  Sin 
embargo, no está claro si este aumento podría mantenerse de manera prolongada 
en el  tiempo,  pues  existen  evidencias  de  que la  respiración del  suelo  tiende a 
aclimatarse  al  calentamiento  cuando  este  se  mantiene  durante  varios  años 
(DOMÍNGUEZ  et  al.,  2015;  CAREY  et  al.,  2016;  RODRÍGUEZ-CALCERRADA  et  al., 
2022). Aunque en este manuscrito solo mostramos los resultados de la primavera, 
el  incremento  de  la  respiración  del  suelo  en  respuesta  al  calentamiento  fue 
particularmente  acusado  en  invierno  y  otoño,  cuando  las  bajas  temperaturas 
podrían limitar la actividad del suelo y de las raíces. Sin embargo, el efecto del 
calentamiento no fue significativo durante los meses de verano, probablemente 
porque las temperaturas alcanzadas en el área de estudio (por encima de 30 °C) 
superan la temperatura óptima para la respiración autótrofa y heterótrofa (CAREY 
et al., 2016). Además, la humedad del suelo limita significativamente la actividad 
microbiana y de las raíces durante el verano.

Por otro lado, el tratamiento de sequía redujo significativamente la respiración del 
suelo. En ecosistemas donde el agua es limitante durante al menos parte del año, 
como los ecosistemas mediterráneos, los patrones estacionales de respiración del 
suelo están determinados en gran medida por la disponibilidad hídrica (TALMON 
et al., 2011; MATÍAS et al., 2012; REYNOLDS et al., 2015; RODRÍGUEZ-CALCERRADA 
et al., 2019). La sequía suprime el crecimiento de las raíces y microorganismos, y 
reduce la difusión de sustratos y enzimas en el  suelo (DAVIDSON & JANSSENS, 
2006),  limitando  las  actividades  biológicas  en  este  y,  por  ello,  reduciendo  la 
respiración  tanto  rizosférica  como  heterotrófica.  Además,  muchos 
microorganismos  quedan  inactivos  cuando  las  condiciones  se  vuelven 
desfavorables, como en el caso de las sequías (SCHIMEL, 2018).

Finalmente, el aumento experimental de la temperatura ejerció un efecto negativo 
sobre  la  tasa  de  descomposición  de  hojarasca.  Este  resultado  fue  inesperado, 
teniendo en cuenta que las tasas de respiración fueron más altas en el escenario de 
calentamiento. Estudios previos muestran que el impacto del calentamiento sobre 
este proceso biogeoquímico puede variar en función de la disponibilidad de agua 
en  el  suelo.  CANESSA  et  al.  (2020)  detectaron  un  impacto  positivo  de  la 
temperatura sobre la tasa de descomposición de hojarasca en zonas con un alto 
nivel  de  precipitaciones  y  elevados  valores  de  humedad del  suelo.  Esto  parece 
indicar que la temperatura tiende a aumentar la tasa de descomposición siempre 
que el agua no sea un factor limitante, pudiendo llegar a ejercer un efecto opuesto 
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cuando  la  disponibilidad  hídrica  es  más  baja.  Otra  posible  explicación  a  este 
inesperado resultado podría estar relacionada con las características fenológicas 
y/o químicas de la comunidad de plantas que se desarrolló bajo temperaturas más 
elevadas.  Tal  y  como  detectamos  en  nuestro  estudio,  los  pastos  sometidos  al 
calentamiento experimental adelantaron su fenología reproductiva y presentaron 
un  mayor  contenido  de  fibras  y  lignina,  pudiendo  ralentizar  así  la  tasa  de 
descomposición de su biomasa.

5.3 Efecto amortiguador del dosel arbóreo

Nuestros  hallazgos  revelaron  que  la  copa  de  los  árboles  podría  amortiguar  el 
impacto  del  cambio  climático  sobre  el  funcionamiento  de  las  dehesas 
mediterráneas,  pero  esto  solo  fue  evidente  para  dos  de  las  siete  propiedades 
ecosistémicas cuantificadas en este estudio: la digestibilidad del pasto y la tasa de 
respiración del suelo.

Por  un  lado,  el  descenso  de  la  digestibilidad  del  pasto  en  condiciones  de 
calentamiento fue significativo en el hábitat de pastizal abierto, pero no bajo la 
copa de los árboles. Este efecto amortiguador de los árboles fue promovido por una 
mejora del estrés térmico gracias a la sombra aportada por los árboles, que ha sido 
identificado en nuestro  estudio  como el  principal  factor  de  estrés  abiótico  que 
reduce  la  digestibilidad  del  pasto  (HIDALGO-GÁLVEZ  et  al.,  2022).  Bajo  estas 
condiciones más favorables, un ligero aumento de la temperatura no fue suficiente 
para causar cambios significativos en el ciclo fenológico de las comunidades de 
plantas  presentes  en  este  hábitat,  reduciendo así  el  impacto  del  calentamiento 
sobre la digestibilidad del pasto. De manera similar, otros estudios anteriores han 
demostrado que la sombra de los árboles ejerce un efecto amortiguador sobre el 
estrés  térmico  y  el  exceso  de  irradiación,  originando  beneficios  sobre  la 
producción y la calidad de los cultivos (LIN et al., 2007; LOTT et al., 2009; BAYALA 
et al., 2014; SIDA et al., 2018).

El efecto amortiguador del árbol sobre la digestibilidad del pasto también podría 
ser una consecuencia de las alteraciones en la estructura y composición funcional 
del  estrato herbáceo inducidas por la sombra del  dosel  arbóreo.  En un estudio 
anterior  usando  la  misma  infraestructura  de  simulación  de  cambio  climático 
(HIDALGO-GÁLVEZ et al., 2022), detectamos diferentes rasgos funcionales según las 
condiciones microclimáticas generadas bajo las copas de los árboles. Por un lado, 
observamos  que  las  comunidades  herbáceas  ubicadas  bajo  los  árboles 
desarrollaron valores más elevados de SLA, probablemente como una estrategia 
efectiva para aumentar la captación de luz en estos hábitats (STEINGER et al., 2003; 
CURT et al., 2005). Por otro lado, estas comunidades de plantas que crecen bajo el  
dosel arbóreo exhibieron un mayor contenido de nitrógeno, probablemente como 
resultado  de  la  mineralización  del  exceso  de  materia  orgánica  y  nutrientes 
procedentes  de  la  hojarasca  arbórea  (GALLARDO,  2003;  CUBERA  et  al.,  2009; 
BARNES  et  al.,  2011).  Estos  atributos  funcionales  inducidos  por  la  copa  de  los 
árboles, que a menudo confieren un mayor valor nutricional a la biomasa vegetal, 
probablemente  atenuaron  el  impacto  del  cambio  climático  simulado  sobre  la 
digestibilidad del pasto.

Por otro lado, la cobertura arbórea atenuó el impacto de las alteraciones climáticas 
sobre  la  tasa  de  respiración del  suelo  en primavera.  Así,  el  impacto  de  ambos 
estresores  climáticos  se  redujo  y  dejó  de  ser  significativo  bajo  la  copa  de  los 
árboles.  Este  resultado  es  posiblemente  consecuencia  de  las  alteraciones 
microclimáticas inducidas por la copa de los árboles, que reducen la temperatura y 



MT 5: HÁBITATS Y BIODIVERSIDAD

la evaporación de agua, disminuyendo así tanto el estrés térmico como el hídrico. 
Esta  mitigación  del  nivel  de  estrés  abiótico  no  solo  modifica  la  composición  y 
diversidad  de  la  comunidad  vegetal  (MARTINS-NOGUEROL  et  al.,  2023),  sino 
también de la comunidad de hongos y bacterias del suelo (GIL-MARTÍNEZ et al., 
2025), pudiendo repercutir así en los procesos biogeoquímicos que acontecen en el 
mismo.

6. Conclusiones

  Los resultados obtenidos en este estudio sugieren que las alteraciones climáticas 
pronosticadas  por  los  modelos  de  cambio  global  para  la  región  mediterránea 
alterarán  la  composición  vegetal  y  el  funcionamiento  de  los  ecosistemas  de 
dehesas. Así, por ejemplo, los esperables cambios en la producción del pasto (tanto 
en cantidad como en calidad) bajo escenarios futuros de mayor aridez acarrearán 
consecuencias potenciales para el ganado que se alimenta de él, así como para los 
ganaderos que obtienen beneficios económicos de los productos que derivan del 
mismo (calidad de la leche,  carne,  etc.;  PEARCE et al.,  2010;  ALOTHMAN et  al.,  
2019).

Sin embargo, los efectos de ambos estresores climáticos – a veces opuestos - y la 
capacidad  de  los  árboles  para  mitigar  los  efectos  de  la  sequía  y/o  del 
calentamiento,  generan  grandes  incertidumbres  en  los  modelos  de  predicción 
ecológica. En consecuencia, los resultados de este trabajo resaltan la importancia 
de mantener una densidad de árboles óptima que aminore el impacto negativo del 
cambio  climático  sobre  algunas  propiedades  ecosistémicas  clave  y  ayude  a 
combatir el deterioro o desaparición de este tipo de ecosistemas.
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